FORTPFLANZUNG EINER PAEDOGENETISCHEN GALLMÜCKE 3 


N° 25. René Camenzind, Zürich. — Untersuchungen 
über die bısexuelle Fortpflanzung einer paedogene- 
tischen Gallmücke. (Mit einer Textabbildung). 


Zoologisches Institut der E.T.H. Zürich. 


In der Familie der Gallmücken (/tonididae) gibt es Arten, bei 
denen sich bereits die Larven parthenogenetisch fortpflanzen 
können. Diese Vermehrungsart wird als Paedogenese bezeichnet. 
Sie wurde zum ersten Mal vor genau hundert Jahren durch den 
russischen Zoologen WAGnErR (1862) bei der Gallmücke Miastor 
meiraloas beobachtet. Die folgenden Ausführungen betreffen die 
Art Heteropeza pygmaea Winnertz 1846 (syn. Oligarces paradoxus 
Meinert 1865). Die grundlegenden Untersuchungen über die Mor- 
phologie und Physiologie ihrer Paedogenese und ihres Fortpflan- 
zungszyklus stammen von UrrıcH (1934, 1936). 

Vom Fortpflanzungszyklus von Heteropeza pygmaea war bis zu 
Beginn der vorliegenden Untersuchungen folgendes bekannt: Im 
Ovar einer jungen weiblichen Larve entwickeln sich die Eier 
parthenogenetisch, sie gelangen in die Leibeshöhle und wachsen 
dort zu jungen Larven heran, die schliesslich aus ihrer inzwischen 
abgestorbenen Mutterlarve ausschlüpfen. Sind diese Nachkommen 
alles weibliche Larven, sog. undeterminierte Tochterlarven (Abb. 1: 
TL), so wird ihre Mutterlarve als Weibchenmutter bezeichnet 
(Abb. 1: WM). Sind die Nachkommen ausschliesslich männliche 
Larven, so wird die Mutter Männchenmutter genannt (Abb. 1:MM). 
Erzeugt die Mutterlarve gleichzeitig männliche und weibliche Nach- 
kommen, so nennt man sie Männchen-Weibchenmutter (Abb. 1: 
MWM). Die männlichen Nachkommen sind Imagolarven. Sie sind 
bedeutend grösser als die Tochterlarven, und ihre Augen sind weit 
getrennt. Bald nach dem Schlüpfen bilden sie eine für die Gall- 
mücken typische Brustgräte (Spatula sternalis) aus. Sie verpuppen 
sich und werden zu männlichen Imagines (Abb. 1: IL § > P § > 
I $). Statt sich paedogenetisch zu vermehren, kann die Tochter- 
larve auch zur weiblichen Imagolarve werden, sich verpuppen und 
zur weiblichen Imago verwandeln (Abb. 1: ILẸ > PẸ? > I9). 
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ABB. 1. 


hema des Generationswechsels von Jleteropeza pygmaea (syn. Oligarces 
parado.rus). Nach Urkıcn (1936), ergänzt. Erklärung im Text. 
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Die weibliche Imagolarve hat ebenfalls deutlich getrennte Augen 
und eine Brustgräte. Sie kann während einiger Zeit ihrer Ent- 
wicklung, selbst wenn diese äusseren Merkmale bereits ausgebildet 
sind, noch „umkehren“ und zu einer der drei paedogenetischen 
Mutterlarven werden (Abb. 1: IL 9 > WM, ILQO>MM, ILẸ > 
MWM). 

Ueber die Fortpflanzung der Imagines war lange Zeit nichts 
bekannt. Die Männchen traten anfänglich in den Zuchtschalen 
auffallend selten auf. Die weiblichen Imagines bilden nur 2-3 Eier. 
Diese Beobachtungen liessen die Vermutung aufkommen, dass die 
bisexuelle Fortpflanzung bei Heteropeza pygmaea zurückgebildet 
sein könnte und dass die Paedogenese zur alleinigen Vermehrungs- 
art geworden ist. Eine parthenogenetische Entwicklung der Imago- 
Eier wurde nie beobachtet. Nach vielen erfolglosen Versuchen 
gelang es ULRICH (1943 und mündliche Mitteilung), einige Imagines 
zur Kopulation zu bringen. Von den wenigen gelegten Eiern haben 
sich zwei entwickelt. Aus einem Ei ist die Larve geschlüpft, sie 
konnte jedoch nicht aufgezogen werden. Damit war zwar erwiesen, 
dass die Imagines fortpflanzungsfähig sind, es blieb jedoch unge- 
wiss, ob die Eilarven zu Weibchenmüttern werden können, ob also 
der Fortpflanzungszyklus geschlossen ist. 


Material und Methode. 


Die vorliegenden Untersuchungen wurden an einer paedogene- 
tischen Linie von Heteropeza pygmaea durchgeführt, welche aus 
dem Gebiet des Katzensees, Kanton Zürich, stammt (Linie 2 K). 
Die Larven wurden unter der Rinde eines toten Birkenstrunkes 
gefunden. 

Die Zucht von Weibchenmüttern wird folgender- 
massen durchgeführt: In sterile Petrischalen wird ein Malz-Agar- 
nährboden gegossen (2% Agar, 0,5% Malzextrakt, 97,509% dest. 
Wasser, 8 ccm pro Schale). Auf den Nährboden wird der Pilz 
Peniophora albula geimpft und bei 25°C während drei Tagen 
wachsen gelassen. Dann werden auf das Pilzmycel 20 Tochterlarven 
pro Schale gesetzt. Die Larven saugen zu ihrer Ernährung die 
Pilzhyphen aus. Bei einer Zuchttemperatur von 25° C werden die 
Tochterlarven in 6 Tagen zu Weibchenmüttern. 

Für die Zucht der Männchen konnte eine Methode von 
HaıuscHteck (1962) in leicht veränderter Form übernommen 
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werden. Auf einem Nährboden mit hoher Malzkonzentration (2% 
Malzextrakt, 2,6% Agar, 95,4% dest. Wasser, 40 ccm pro Schale 
von S cm Durchmesser) wird der Pilz Peniophora albula geimpft 
und bei 25° C sieben Tage wachsen gelassen. Dann werden in die 
Zuchtschalen 24 reife Weibehenmütter von 3-3,5 mm Länge ein- 
gesetzt. Ein grosser Teil der schlüpfenden Tochterlarven wird zu 
Männchenmüttern und zu Männchen-Weibcehenmüttern. Die männ- 
lichen Imagolarven werden zur Verpuppung in Glasschalen über- 
tragen, deren Boden mit feuchtem Löschpapier ausgelegt ist. Sind 
die Puppen schlüpfreif, so werden die Schalen offen unter eine 
Lampe gestellt. Die geschlüpften Männchen werden, nach Schlüpf- 
zeit getrennt, in Petrischalen auf trockenes Löschpapier gesetzt. 

Für die Zucht der weiblichen Imagines konnten 
von NıKoLEI (1961) einige besondere Pilze übernommen werden 
(Trichoderma viride M56, Polystictus zonatus 4007 u.a.). Die Tochter- 
larven der von ihm untersuchten paedogenetischen Gallmücken- 
Arten, wie auch die Tochterlarven von Heteropeza pygmaea werden 
auf diesen Pilzen zum grossen Teil zu Imagolarven, die sich in den 
Zuchtschalen verpuppen. Die schlüpfreifen weiblichen Puppen 
werden auf feuchtes Löschpapier übertragen und die Schalen eben- 
falls offen unter eine Lampe gestellt. Die geschlüpften weiblichen 
Imagines werden bis zur Kopulation nach Schlüpfzeit getrennt 
gehalten. 

Zur Kopulation werden 1-2 Stunden alte Weibchen mit 2-3 
Stunden alten Männchen zusammen in gedeckte Glasschalen ge- 
bracht, welche von einer Seite mit konzentriertem Licht beleuchtet 
werden. Die Tiere laufen zum Licht, Männchen und Weibchen 
koınmen dabei in Kontakt, und es finden Kopulationen statt. 


Ergebnisse. 


Um vorerst die Frage abzuklären, ob sich die Imago-Eier bei 
der untersuchten Linie 2K von /leteropeza pygmaea parthenogene- 
tisch entwickeln können, wurden die weiblichen Imagines unnnittel- 
bar nach dem Schlüpfen in Glasschalen gebracht, deren Boden mit 
feuchter, diekem Löschpapier ausgelegt war. Die Weibchen legten 
zum grossen Teil ihre Eier ab. Diese entwickelten sich (siehe 
Labelle 1), und aus den meisten Eiern schlüpften die Eilarven. Die 

o-Kier der Linie 2K können sich also unbefruchtet ent- 


ein. 


TABELLE. 


Vergleich der bisexuellen und der parthenogenetischen Linien 
von Heteropeza pygmaea. 
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Die begatteten Weibchen legten ihre Eier gleich häufig ab wie 
die nicht begatteten, und auch der Prozentsatz der entwickelten 
Eier war annähernd gleich hoch. Auch beim Schlüpfen der Eilarven 
zeigten sich keine wesentlichen Unterschiede (Tabelle 1). 

Da sich die Eier nicht begatteter Weibchen entwickelt haben, 
könnten die Eier begatteter \Weibchen auch nicht befruchtet sein 
und sich parthenogenetisch entwickelt haben. Vorerst schien es, 
dass nur zytologische Untersuchungen diese Frage entscheiden 
könnten. Doch es zeigten sich im Verhalten begatteter und nicht 
begatteter Weibchen bei der Eiablage und in der Aufzucht der aus 
ihren Eiern entstandenen Eilarven derart auffallende Unterschiede, 
dass die Frage der Befruchtung bereits ohne zytologische Befunde 
mit ziemlicher Sicherheit beantwortet werden kann. Die begatteten 
Weibchen suchten unmittelbar nach dem Einsetzen in Schalen mit 
feuchtem Löschpapier nach einer Gelegenheit zur Eiablage. Sie 
legten ihre Eier meistens in feine Ritzen und Falten des Lösch- 
papiers ab. Die nicht begatteten Weibchen verhielten sich ganz 
anders. Sie liefen und schwirrten erst lange Zeit in den Schalen 
umher und begannen erst mit der Eiablage, wenn sie bereits schwach 
und hinfällig waren oder wenn sıe mit ihren Flügeln an dem Kon- 
denswasser kleben blieben, das sich an der Schalenwand niederge- 
schlagen hatte. Alle ihre Eier fanden sich an der Glaswand oder 
verstreut auf dem Löschpapier, nie jedoch im Löschpapier. Doch 
sowohl die begatteten wie die nicht begatteten Weibchen legten 
un Mittel zwei Eier ab. Wie bereits erwähnt, entwickelten sich diese 
gleich häufig, und auch der Anteil der geschlüpften Eilarven war 
fast gleich hoch. 

Umso überraschender war es, dass sich die geschlüpfiten Eilarven 
mı der Aufzucht ganz deutlich unterschieden (Tabelle 1). Sowohl 
bei einer Aufzucht auf dem gebräuchlichen Pilz Peniophora albula 
wie auh auf den Pilzen Trichoderma viride und Polystictus zonatus 
wurden von den Eilarven aus Eiern begatteter Weibchen mehr als 
zehnmal soviel zu Weibchenmüttern als unter gleichen Zuchtbe- 
dingungen von den Kilarven aus Eiern unbegatleter Weibchen. 
\lle Eilarven, die nieht zu Weibehenmültern wurden, sind nach 
ein bis mehreren Tagen gestorben. Wurden die Tochterlarven dieser 
\\erbehenmöütter wieder auf frischen Pilz gesetzt, so wurde von den 

ehkommen aus Eiern unbegatteter Weibchen nur erm kleiner 
Feal zu Werbehenmüttern, während die Naehkommen aus Eiern 
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begatteter Weibchen fast alle zu Weibchenmüttern wurden. Dieser 
Unterschied blieb auch noch bei der nächsten und übernächsten 
Generation bestehen. 

Aus diesem Unterschied in der Ueberlebens- und Entwicklungs- 
fähigkeit der Eilarven und ıhrer Nachkommen darf wohl mit 
ziemlicher Sicherheit geschlossen werden, dass es bei der Kopulation 
zu einer Befruchtung der Eier kommt. Es handelt sich also offenbar 
bei den Eilarven und deren Nachkommen aus Eiern begatteter 
Weibchen um bisexuelle Linien, während die Nachkommen aus Eiern 
nicht begatteter Weibchen parthenogenetische Linien bilden. Natür- 
lich könnten begattete Weibchen neben befruchteten gelegentlich 
auch einige unbefruchtete Eier ablegen. 

Es ist zu vermuten, dass bei den parthenogenetischen Linien 
die meisten Eilarven und ein Teil der Tochterlarven der ersten 
Generation wegen einer nicht normalen chromosomalen Konsti- 
tution, welche durch das Fehlen der Befruchtung bedingt ist, nur 
sehr wenig lebensfähig sind. Dass der Anteil der lebensfähigen 
Larven ım Laufe der ersten Generationen langsam zunimmt, könnte 
durch Selektion bedingt sein. Genauere Einsicht werden erst die 
zytologischen Untersuchungen ermöglichen. 

Die Versuche, in denen die Eılarven auf den Pilzen Trichoderma 
orride und Polystictus zonatus aufgezogen wurden, zeigen uns noch 
etwas anderes: Es handelt sich bei den beiden Pilzen um Arten, 
welche bei undeterminiıerten Tochterlarven metamorphoseauslösend 
wirken, d.h. ein grosser Teil der Tochterlarven wird auf diesen 
Pilzen zu Imagolarven, die sich verpuppen. Von den Eilarven wurde 
jedoch keine einzige zur Verpuppung gebracht, weder bei den 
bisexuellen noch bei den parthenogenetischen Linien. Alle Eilarven, 
die aufgezogen werden konnten, wurden zu Weibchenmüttern. 

Neben der Linie 2K von Heteropeza pygmaea konnte eine Linie 
gefunden werden, deren Imago-Eier sich nicht oder nur selten 
parthenogenetisch entwickeln (Linie OC aus Champignonkulturen 
der Landwirtschaftlichen Versuchsanstalt Wädenswil, Kanton 
Zürich). Die Weibchen legen im Mittel ebenfalls 2 Eier. Von den 
insgesamt 225 untersuchten Eiern haben sich nur 16 entwickelt 
(7%). Von den 16 Eilarven sind lediglich 5 aus dem Ei geschlüpft, 
und es konnte keine zur Weibehenmutter aufgezogen werden. 

Die Gallmücke Heteropeza pygmaea hat also einen heterogonen 
Generationswechsel. Sie kann sich einerseits pacdogenetisch, an- 
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dererseits bisexuell fortpflanzen. Die Eılarven aus Eiern begatteter 
Weibchen werden zu Weibchenmüttern (Abb. 1: Ei > L > WM). 
Es gibt Rassen, bei denen sich die weiblichen Imagines ausserdem 
auch parthenogenetisch fortpflanzen können. Die Larven aus ihren 
unbefruchteten Eiern werden ebenfalls zu Weibchenmüttern, aller- 
dings weit weniger häufig (Abb. 1: unbefruchtetes Ei > L > WM). 
Ob die Eilarven noch weitere Entwicklungsmöglichkeiten haben, 
ob sie also wie die undeterminierten Tochterlarven auch zu Männ- 
chenmüttern, zu Männchen-Weibchenmüttern oder durch Meta- 
morphose zu weiblichen Imagines werden können, ist noch unge- 
wiss. Nach den bisherigen Beobachtungen scheint es eher so, dass 
sowohl die bisexuellen wie die parthenogenetischen Linien von der 
Eılarve weg erst eine oder gar mehrere paedogenetische Genera- 
tionen durchlaufen müssen, ehe ihre Tochterlarven wieder alle 
Entwicklungsrichtungen einschlagen können. 
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